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摘要 : 对 扁 颅 蝠 〈7Tyionyeteris pachypusa ) 和 褐 扁 颇 蝠 (7 了. robustulae ) 在 飞行 状态 下 的 回声 定位 叫 声 进行 了 
比较 研究 . 结果 表明 ，2 种 扇 颅 蝠 的 回声 定位 叫 声 的 声 谱 图 均 呈 调频 (FM) 型 ， 且 波形 相似 : 但 叫 声 的 最 低频 
率 、 最 高 频率 和 主 频 率 差 异 极 显著 (P<0.01; 扁 颅 蝙 的 频率 范围 较 高 ， 为 62.4 ~ 91.6 kHz， 主 频率 为 (76.5 
+2.1) kHz; 褐 扁 颅 蝠 的 频率 范围 较 低 ， 为 42.7 - 72,4 kHz， 主 频率 为 (49.2+1.8) kHz; 而 2 种 蝙蝠 的 声 脉 冲 
时 程 、 声 脉冲 间隔 和 声 脉 冲 重复 率 差异 不 显著 ‘PP >0.05) 回声 定位 叫 声 差异 与 其 体型 、 所 处 的 生境 有 关 、 


关键 词 : 扁 颅 蝙 属 ;， 回 声 定 位 叫 声 ; 体型 ; 生态 位 


中 图 分 类 号 : Q959.833; Q958 ”文献 标识 码 : A ”文章 编号 : 0254 - 5853(2002)04 - 0296 - 05 


Comparison of the Echolocation Signals in Two 
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Abstract: We studied the echolocation of Thylonycterts pachypus and T.robustula in southem Guangxi, China, 
which were often found roosting within intemodes of the bamboo ( Bambusa spp.). The echolocation signals of the 
T .pachypus and T. robustula were compared when the bats were flving in the laboratory. The result revealed that the e- 
cholocation calls of both 了 . pachypus and Trobustula were FM signals. The frequency range of T'.pachypus was higher 
(62.4 - 91.6 kHz) than T.robustua (42.7 - 72.4 kHz), the dominant frequency of T.pachypus was also higher 
[ (76.5+2.1) kHz! than T. robustula [上 (49.2+1.8) kHz;. But the pulse duration is not significant difference, nor do 
interpulse interval repetition rate and duty cycle between the two kinds of bats. The characteristics of the echolocation 
calls of the two bats perhaps made them adapt to their body size and micro-habitat. 
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小 蝙蝠 亚 日 的 蝙 晤 利用 各 种 回声 定位 叫 声 进 行 
通讯 (Simmons & Stein, 1980; Barclay et ol . ,1999 ) ， 
回声 定位 叫 声 特 征 的 差异 与 体型 大 小 .捕食 生境 及 
其 所 处 生境 复杂 程度 密切 相关 (Aldridge & Rauten- 
bach, 1987; Norberg & Rayner, 1987; Fenton 1990; 
Barclay & Brigham,1991; 张 树 义 等 ,1999a,b) 体型 
较 大 的 蝙蝠 愤 载 (wing loading, WL) 一 般 相对 较 大 ， 
所 利用 的 回声 定位 叫 声 频率 一 般 较 低 ; 而 体型 较 小 
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的 蝙蝠 经 载 一 般 相 对 较 小 ,其 回声 定位 叫 声 频率 一 
般 较 高 (Barclay, 1985; Aldridge & Rautenbach , 1987; 
Fullard et al . ,1991; Jones,1999)。 在 较 复杂 的 生境 
中 ,小 蝙蝠 采用 2 种 回声 定位 对 策 , 一 是 利用 恒 频 
(CF) 型 信号 (Emde & Schnitzler, 1986; Jones & Mor- 
ton,1992); 二 是 利用 频率 较 高 的 调频 (FM ) 型 信号 
(Barclay & Bringham,1991). 体型 较 大 的 蝙蝠 飞行 
速度 较 快 ,灵活 性 和 机 动 性 较 差 (Norberg & Rayner， 
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1987) , 趋向 于 在 更 开阔 的 生境 中 捕食 (Barclay et 
al .,1999)。 而 低频 声 在 空气 中 衰减 慢 、 传 播 远 ( Al- 
tringham,1996)。 因 而 这 些 蝙蝠 利用 低频 回声 定位 
叫 声 ,可 以 探测 到 远 距 离 目 标 (Barclay & Brigham， 
1991)。 相 反 ,高 频 回声 定位 叫 声 便于 探测 小 型 昆 
虫 , 能 够 提供 更 多 关于 目标 的 精细 结构 信息 ,有 助 于 
识别 猎物 (Simmons & Stein, 1980; Barclay & 
Brigham, 1991) ,因此 ,体型 较 小 的 蝙蝠 则 利用 高 频 
回声 定位 叫 声 在 比较 复杂 的 生境 中 捕食 (Barclay et 
al. ,1999)。 

蝙蝠 科 (Vespertilionidae ) 扁 颅 蚁 属 ( Tylonycteris ) 
仅 有 2 种 : 扁 颅 蝠 (7T.pachypxsa ) 和 神 扁 颅 蝠 
(了 ,robustula )。 扁 颅 蝠 和 褐 扁 颅 蝠 属于 同 域 分 布 种 
(Medway,1969) , 主要 分 布 于 南亚 (印度 ) 和 东南 亚 的 
马来西亚 .菲律宾 等 地 ( 张 蘑 祖 , 1999)。 在 我 国 , 扇 
颅 蚁 主要 分 布 于 贵州 云南、 广西 .广东 和 四 川 ; 褐 扁 
颅 蝠 仅 分 布 于 云南 和 广西 ( 张 荣 祖 ,1999)。 因 而 扁 
颅 蝠 比 宰 扁 颅 蚁 分 布 广 。 这 2 个 种 的 亲缘 关系 很 近 
(Yong et al.,1971), 所 利用 的 生境 也 非常 相似 , 均 
栖 宿 在 竹简 内 ,通过 竹简 上 的 裂缝 进出 。 尽 管 2 种 
蝙蝠 对 竹简 裂缝 的 长 度 和 宽度 存在 不 同 的 选择 ,但 
也 有 很 大 程度 的 重 又 。 曾 有 报道 认为 2 种 蝙蝠 可 以 
轮流 使 用 同一 竹简 (Medway & Marshall, 1970)。 到 
目前 为 止 ,尚未 见 有 扁 颅 蝠 和 褐 扁 颅 蝠 的 回声 定位 
叫 声 的 报道 。 结 合体 型 大 小 .生境 和 食性 ,作者 对 广 
西 龙 州 的 扁 瞩 蚁 和 褐 扁 鼎 蝙 飞行 状态 下 的 回声 定位 
叫 声 进行 了 分 析 和 比较 ,探讨 回声 定位 差异 与 体型 、 
生境 和 食性 的 关系 ,为 这 2 种 蝙蝠 的 生态 位 分 离 机 
制 提 供 基 础 资料 。 


1 材料 与 方法 


扁 颅 蝙 和 褐 扁 颅 蚁 均 采 自 广 西 龙 州 县 霞 秀 乡 自 
清 村 新 村 屯 (225'46"N，106"45'39"E) 。 
1.1 体型 及 头骨 测量 

捕捉 后 立即 称 量 体 重 (精确 到 0.1 g)， 测 量 头 
体 长 (精确 到 0.1 em)、 前 臂 长 、 耳 长 、 耳 宽 ( 均 
精确 到 0.02 mm)。 并 制作 少量 剥 制 标本 ， 随 后 测 
量 头 骨 的 颅 全 长 、 颅 高 、 额 宽 、 后 头 宽 ( 均 精 确 到 
0.02 mm)。 
1.2 回声 定位 叫 声 信 号 的 录制 与 分 析 

2001 年 11 月 ,蝙蝠 捕捉 后 当晚 在 临时 实验 室 进 
行 单独 录音 。 用 超声 波 监听 仪 BatSound (D240x， 
Pettersson Elektronik AB) 接 收 蝙蝠 在 飞行 状态 下 的 


超声 波 ,将 超声 波 的 频率 转换 为 原 频 率 的 1/10 后 ， 
用 蝙蝠 声音 分 析 系 统 BatSound (Version 3.10 Pet- 
tersson Elektronik AB ) 进 行 分 析 。 采 样 频率 为 22.05 
kHz; 分 析 训 减 为 - 120 dB。 主 要 分 析 叫 声 信号 的 时 
域 波形 图 、 声 谱 图 (频率 - 时 间 图 ) 及 LPC 图 (频率 
-能 量 分 布 图 ) ,计算 声 脉冲 时 程 (pulse duration) 、 声 
脉冲 间隔 (interpulse interval) . 声 发 射 的 能 率 环 (duty 
cycle, 声 脉冲 总 时 程 占 发 声 时 间 的 百分比 ), 以 及 回 
声 定位 叫 声 的 最 低频 率 、 最 高 频率 和 主 频率 (domi- 
nant frequency , DF, 具有 最 大 能 量 或 最 大 振幅 的 回声 
定位 信号 的 频率 值 )。 
1.3 体型 大 小 及 声音 信和 号 数据 分 析 

对 两 种 蝙蝠 的 体型 和 声音 信号 数据 用 单个 样本 
K-S 检验 ,确认 为 正 态 分 布 (P> 0.05)。 对 体型 及 声 
音信 号 数据 进行 独立 样本 上 检验 ;对 头骨 进行 非 参 
数 检验 中 的 Mann-Whitney U 检验 ,分 析 种 间 差 异 。 
所 有 数据 使 用 SPSS 10.0 for Windows 软件 包 进 行 分 
析 。 


2 结 果 


2.1 体型 及 头骨 测量 比较 

从 表 1 中 可 以 看 出 扁 颅 蝠 体型 极 小 ， 平 均 体 重 
为 (3.4+0.3) g; 褐 扁 颅 蝠 体型 稍 大 ， 平均 体 重 为 
(4.8+0.5) g。 人 尽管 这 2 种 蝙蝠 的 体型 均 很 小 ， 但 
二 者 体型 大 小 及 头骨 仍 存在 差异 。 扁 颅 蝠 和 褐 扁 颅 
蝠 的 体重 差异 极 显 著 (已 < 0.01); 前 臂 长 差异 显 
著 (P < 0.05); 头骨 特征 也 有 显著 差异 。 虽 然 扁 
颅 蝠 比 褐 扁 颅 蝠 的 体型 小 ， 但 与 回声 定位 听觉 直接 
相关 的 耳 长 和 耳 宽 则 无 显著 差异 。 
2.2 回声 定位 叫 声 的 比较 

从 图 1 中 可 以 看 出 ，2 种 扁 颅 蝠 飞行 状态 下 的 
回声 定位 信号 均 呈 典型 的 调频 型 (FM) 信号 ， 且 
声 谱 图 的 波形 相似 , 但 频率 特征 有 差异 ( 表 2)。 
扁 颅 蚁 的 最 低频 率 、 最 高 频率 和 主 频率 均 比 褐 扁 版 
晤 的 高 ， 差 异 均 达 极 显著 。 扁 颅 晤 和 褐 扁 颅 蝠 之 间 
的 声 脉冲 时 程 、 声 脉冲 间隔 、 声 脉冲 重复 率 和 能 率 
环 差异 不 显著 。 

从 图 2 可 以 看 出 ， 扁 版 蚁 和 褐 扁 颅 蚁 回声 定位 
叫 声 的 能 量 并 未 出 现 很 明显 的 峰值 ， 在 时 域 波 形 图 
上 (图 1)， 叫 声 的 能 量 分 布 也 不 集中 在 某 一 鹤 频 
率 范 围 内 。 同 时 ， 扁 颅 蝠 和 褐 扁 颅 蝠 的 叫 声 能 量 也 
很 低 ， 分 别 为 -43.1 和 -41.0dB。 
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3 讨 论 

扁 颅 蝠 的 回声 定位 叫 声 主 频 率 为 (76.5+ 上 2.1) 
kHz, 频 率 范围 为 62.5 ~ 91.6 kHz, 频 带宽 (最 高 频率 
与 最 低频 率 之 差 ) 为 29.1 kHz; 褐 扁 颅 蝙 的 回声 定位 
叫 声 主 频率 为 (49.2 + 1.8) kHz, 频 率 范围 为 43.7 ~ 
70.4 kHz, 频 带宽 为 26.7 kHz。 因 此 , 扁 颅 晤 的 主 频 
率 比 褐 扁 颅 蝠 的 高 ,频带 宽 比 褐 扁 颅 蝠 的 宽 。 按 照 


的 蝙蝠 ,其 声音 频率 越 低 ;反之 ,体型 越 小 的 蝙蝠 其 

音频 率 越 高 (Jones,1999)。 我 们 的 结果 也 进一步 
证 实 了 这 一 点 , 即 扁 颅 蝠 体型 比 褐 扁 颅 蝠 小 , 其 声音 
频率 较 高 。Jones (1993 ) 在 研究 爪哇 鼠 耳 蝙 ( Myotis 
adnersus ) 中 还 发 现 , 在 一 个 种 群 内 ,体型 大 的 成 年 个 
体 所 发 出 的 含 能 量 最 高 的 叫 声 频率 明显 低 于 体型 小 
的 个 体 的 叫 声 频率 。 这 些 研 究 者 还 认为 , 叫 声 频率 
的 差异 是 种 间 竞 争 的 结果 ,与 物种 生态 位 分 离 密 切 


回声 定位 脉冲 信号 的 自 相 关 作 用 (autocorrelation 相关 。 
function, ACR) 原 理 , 频 带宽 越 大 ,平均 波长 越 短 ( 即 “3.2 叫 声 频 率 与 同 域 分 布 、 生 境 的 关系 


平均 主 频率 越 高 ) ,回声 定 位 信号 的 时 间 分 辨 率 越 好 
(Simmons ,1971; Simmons & Stein ,1980 )。 故 我 们 认 
为 扁 颅 蚁 的 回声 信号 分 辩 率 比 褐 扁 颅 蝠 的 高 。 
3.1 叫 声 频率 与 体型 大 小 的 关系 

Novick (1977)、 Guppy & Coles (1988) Heller & 
Helversen(1989) 和 张 树 义 等 (2000) 先 后 对 菊 头 蝠 属 
( Rhinolophus ) 和 蹄 蝠 属 ( Hipposideros ) 蝙 蚁 进行 了 比 
较 研究 ,其 中 Heller & Helversen(1989) 的 研究 包括 
了 26 个 种 (或 亚 种 ?的 菊 头 蝠 以 及 20 个 种 (或 亚 种 ) 
的 蹄 曲 。 这 些 研究 都 发 现 , 菊 头 蝠 科 蝙 蝠 声音 频率 
与 体型 大 小 之 间 存 在 着 明显 的 负 相 关 , 即 体型 越 大 


扁 颅 蝠 和 褐 扁 颅 蝠 在 马来西亚 和 我 国 均 为 同 域 
分 布 种 (Medway ,1969; 张 荣 祖 ,1999), 均 栖 宿 在 刺 竹 
( Bambusa spp. ) 的 竹简 内 ,通过 竹简 上 的 裂缝 进出 。 
但 并 不 同时 利用 同一 第 (Medway & Marshall , 1970 ) ， 
我 们 的 研究 也 证 实 了 这 一 点 。 既 然 这 两 种 蝙 幅 栖 宿 
在 非常 相似 的 生境 中 ,就 必然 存在 一 定 的 生态 位 分 
化 ,使 其 各 自在 适宜 位 置 或 空间 活动 ,而 不 致 于 发 生 
激烈 竞争 。Heller & Helversen( 1989) 人 研究 了 马 来 西 
亚 12 种 同 域 分 布 的 菊 头 蝠 ,发现 这 12 种 菊 头 蝠 所 
利用 的 声音 频率 分 化 非常 明显 ,从 而 避免 了 所 利用 

音频 率 过 于 接近 而 发 生 重要 Jones(1994) 研 究 


表 1 扁 颅 师 和 褐 扁 颅 蝠 体型 及 头骨 测量 比较 
Table 1 Comparison of body size and skull between Tylonycteris pachypus and T.robustula 


扁 颅 晤 了 . pachypus 


褐 扁 颅 妨 了. robustula 





全 个 加 平均 数 + 上 标准 误 样本 量 平均 数 上 标准 误 





ean 土 Mean + SD 

体重 Flesh weigh (g) 21 3.4+0.3 16 4.8+0.5 6.07" 
头 体 长 Head and body length (cm) 21 38.2+1.68 16 43.7+1.50 5.48** 
前 臂 长 Forearm length (mm) 21 25.54+0.51 16 7.22+0.94 3.90* 
耳 长 Far length (mm) 21 9.01+1.26 16 10.50+0.63 2.18 
耳 宽 Ear breadth (mm) 21 6.71+0.29 16 7.25+0.52 2.27 
颅 全 长 Skull greatest length (mm) 7 11.7+0.11 4 12.45+0.2 5.15* 
颅 高 Brain high (mm) 7 2.88+0.17 4 3.30+0.18 4.21” 
额 宽 Zygomatic width (mm) 2 7.18+0.16 4 8.94+0.26 6.40” 
后 头 宽 Mastoid width (mm) 7 6.95+0.10 4 7.31+0.17 4.52” 
”P<0.05, **P<0.01. 


表 2 扁 颅 蚁 和 褐 扁 颅 晤 飞行 时 回声 定位 叫 声 参 数 的 比较 
Table 2 Comparison on parameter of echolocation calls between Tylonycteris pachypus and T. robustula at flying 
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扁 颅 蝠 了 . pachypus 褐 扁 颇 蝠 了 . robusiula 








参数 Parameter 样本 量 。 平均 数 + 标 准 误 。 样本 量 。 平均 数 + 标 准 误 ‘ 
Mean + Mean + SD 

最 低频 率 Min. frequency (kHz) 5 62.4+3.8 可 43.7+1.7 40.47** 
最 高 频率 Max. frequency (kHz) 787 91.64+4.5 56 70.4+7.8 11.85** 
主 频 率 Dominant frequency (kHz) 78 76.5+2.1 56 49.2+1.8 48.35”" 
声 脉 冲 时 程 Pulse duration (ms) 78 2.2+0.6 56 2.4+0.5 二 :1.29 
声 脉 冲 间隔 Interpulse interval (ms) 78 47+21.9 56 46+21.5 -0.58 
声 脉冲 重复 率 Repetition rate (Hz) 6 23.34+7.2 6 21.74+6.7 0.34 
能 率 环 Duty cycle (%) 78 4.7 56 5.73 -1.05 

9 分 析 结 果 的 显示 阔 值 为 - 120 dB (Threshold display in analysis processing is - 120 dB)。** P<0.01. 
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Fig.1 Oscillograms (a) and sound spectrograms (b) of echolocation calls in Tylonycteris pachypus and 
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图 2 扁 颅 蝠 和 褐 扁 颅 蝠 的 能 量 谱 图 (LPC 谱 图 ) 
Fig.2 Frequency with energy distribution graphs (LPC graphs) of Tylonycteris pachypus and 了 . robustula 


了 印度 南部 3 种 同 域 分 布 的 蹄 蝠 ,发现 这 3 种 蹄 蝠 
的 声音 频率 重奏 程 度 极 小 。 对 于 利用 超声 波 的 蝙蝠 
来 说 ,声音 频率 上 的 差异 ,可 以 避免 相互 间 的 声音 
扰 , 有 益 于 利用 声音 进行 通讯 ,进而 分 享 资源 (Jones， 
1995)。 因 此 ,声音 频率 上 的 差异 ,是 蝙蝠 生态 位 分 
化 的 关键 因素 之 一 (Jones, 1995)。 扁 鼎 蝙 和 褐 扁 颅 
蝠 的 回声 定位 叫 声 差异 主要 反映 在 主 频 率 .最 低频 
率 和 最 高 频率 上 ,而 二 者 的 频带 宽 差异 不 显著 (1 = 
0.99,P >0.05); 声 脉冲 时 程 . 声 脉冲 间隔 、 声 脉冲 重 
复 率 和 能 率 环 差异 也 不 显著 。 因 而 , 扁 颅 里 和 褐 扁 
颅 蝠 在 回声 定位 叫 声 上 的 生态 位 分 化 ,主要 由 声音 
频率 分 化 引起 。 
3.3 叫 声 频率 与 食性 的 关系 

蝙蝠 回声 定位 叫 声 和 食性 紧密 相关 (Jones， 
1995) 。 一 方面 ,体型 大 小 决定 了 叫 声 频 率 (Heller & 
Helverson, 1989; Jones, 1999) 和 可 捕食 猎物 的 大 小 


(Bogdanowicz et al. ,1999) ; 另 一 方面 蝙蝠 所 采用 的 
回声 定位 叫 声 特 征 ( 主 要 是 频率 ) 决 定 了 可 捕食 昆虫 
的 大 小 (Jones, 1995; Bogdannowicz et 以 . ,1999) ,从 
而 在 其 种 程度 上 又 限制 了 蝙蝠 的 体型 大 小 (Jones， 
1994)。 利 用 低频 声 的 FM 蝙蝠 可 能 探测 不 到 更 小 的 
昆虫 , 从 而 使 它们 对 食物 的 选择 受到 限制 (Jones， 
1993)。Barclay et al .(1999) 研 究 了 灰 蓬 毛 蝙 ( Lasiu- 
rus cinereus ) 不 同 地 理 亚 种 的 回声 定位 叫 声 ,发现 夏 
威 夷 亚 种 (了 .cinereu semotus ) 利 用 的 回声 定位 叫 声 
频率 比 其 他 地 理 亚 种 的 都 高 ,而 体型 比 其 他 亚 种 小 ， 
并 认为 该 亚 种 是 进化 地 位 上 最 高 的 亚 种 (Morale & 
Bickham, 1995) 。Barclay et al.(1999) 认 为 体型 较 小 
的 夏威夷 亚 种 利用 较 高 的 回声 定位 叫 声 ,能 够 提高 
对 更 小 型 食物 的 探测 能 力 , 这 是 夏威夷 亚 种 在 回声 
定位 系统 上 进化 选择 的 一 个 重要 因素 。 根 据 Med- 
way & Marshall( 1970) 对 马来西亚 的 2 种 扁 颅 蝠 的 种 
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群 数量 统计 结果 ,以 及 我 们 在 广西 的 野外 调查 结果 ， 
表明 扁 颅 蝠 的 种 群 数量 比 褐 扁 颅 蝠 多 , 且 扁 颅 蝠 的 
分 布 比 褐 扁 颅 晤 广 ( 张 荣 祖 ,1999)。 因 此 ,我 们 认为 
其 数量 和 分 布 都 与 回声 定位 叫 声 有 关 。 扁 鼎 蝙 利用 
的 回声 定位 叫 声 频率 比 褐 扁 颅 蝠 的 高 ,在 探测 近 距 
离 目标 时 ,能 收集 到 更 多 关于 目标 (食物 .障碍 物 等 ) 
精细 结构 方面 的 信息 。 所 以 ,在 探测 小 型 食物 上 , 局 
颅 蝠 比 褐 扁 颅 蝠 更 有 优势 ;在 复杂 的 竹林 生境 中 发 
行 , 扁 颅 蝠 躲避 障碍 物 的 能 力 比 褐 扇 颅 蝠 强 、 这 2 
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